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摘 要 : 极端 气候 导致 的 干旱 和 水 淹 事 件 频 发 ， 影响 了 外 来 植物 和 本 地 植物 的 生长 。 为 了 解 
外 来 种 和 本 地 种 植物 对 干旱 和 水 淹 事 件 发 生 顺 序 的 响应 ,探讨 草本 植物 适应 水 分 时 间 异 质 性 
的 策略 , 该 研究 以 美国 蒙 大 拿 州 西部 4 种 本 地 植物 和 4 种 外 来 植物 为 研究 对 象 。 将 所 有 植物 
分 别 进行 持续 湿润 (对 照 ，CK)、 水 淹 -干旱 A-D) 和 干旱 - 水 淹 CD-D 处 理 ， 并 观测 一 
系列 形态 和 生物 量 特征 的 变化 。 结 果 表 明 : (1) 与 持续 湿润 (CK) 相 比 , 干旱 -水 淹 和 水 淹 
-干旱 处 理 均 显 著 降低 了 外 来 种 的 总 生物 量 (P< 0.05)。(2) 干旱 -水 淹 显 著 降 低 了 本 地 种 早 
期 总 生物 量 、 后 期 地 下 生物 量 和 根 冠 比 ， 但 显著 提高 了 其 后 期 的 相对 生长 (P< 0.05)。(3 ) 
旱 -水 淹 处 理 显 著 降低 了 所 有 植物 的 地 下 -地 上 生物 量 关 系 的 异 速 指 数 ， 外 来 种 异 速 指 数 显 
著 高 于 本 地 种 (P< 0.05)。 综 上 所 述 ， 极 端 事 件 (水 淹 和 干旱 ) 的 发 生 顺 序 能 改变 外 来 植物 
和 本 地 植物 的 生物 量 分 配 , 早期 干旱 比 后 期 干旱 更 容易 减少 植物 生物 量 的 积累 , 但 能 促进 本 
地 种 后 期 的 生长 ; 本 地 种 在 环境 胁迫 下 不 被 降低 的 总 生物 量 表现 , 说 明 维 持 表 型 稳定 的 能 力 
较 强 。 干旱 -水 淹 处 理 下 本 地 种 和 外 来 种 地 上 和 地 下 生物 量 关 系 的 分 配方 式 不 同 。 

关键 词 ， 水 分 时 间 异 质 性 ， 干 旱 ， 水 淹 ， 外 来 种 ， 本 地 种 ， 表 型 可 塑性 
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temporal heterogeneity in water conditions 


CHEN Jiaxing! ?, WANG Shu?" 
(1. College of Forest, Guizhou University, Guiyang 550025, China; 2. Research Center of Forest 
Ecology, Guizhou University, Guiyang 550025, China) 


Abstract: In recent years, many studies have shown that extreme climate events occur more 
frequently. The extreme climate led to frequent drought and inundation events, which affected the 
growth of both exotic and native plants. In order to discuss the strategies of exotic and native 
plants in adapting to temporal heterogeneity in water conditions by investigating their responses to 
the sequence of drought and inundation events, four native and four exotic perennial herbaceous 
species in western Montana, USA were used as study objects. All plants were treated with 
moderate water (CK), initial inundation before drought (I-D) and initial drought before inundation 
(D-I) conditions, and variations in a series of morphological and biomass traits were measured. 
The results were as follows: (1) Compared with CK, both D-I and I-D treatments significantly 
reduced the total biomass of exotic species (P < 0.05). (2) D-I treatment significantly reduced the 
total biomass at the early stage, and late belowground biomass and root: shoot ratio of native 
species, but significantly improved their later relative growth (P < 0.05). (3) D-I treatment 
significantly reduced the scaling exponent of the allometric relationship between belowground and 
aboveground biomass for all plants, with a higher allometric exponent for exotic species than 
native species (P < 0.05). In conclusion, the sequence of extreme events (inundation and drought) 
could alter the allocation of biomass between exotic and native plants. Early drought was more 
likely to reduce the accumulation of plant biomass than late drought, but it could promote the 
growth of native species in late period. The total biomass of native species was not reduced under 
environmental stress, indicating that native species had a strong ability to maintain phenotypic 
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stability. Distribution patterns of aboveground and belowground biomass relationships were 
different between native and exotic species under D-I treatment. 

Key words: water temporal heterogeneity, drought; inundation, exotic species, native species, 
phenotypic plasticity 


全 球 气 候 变 化 导致 植物 在 整个 生命 周期 中 经 历 了 更 频繁 的 极端 环境 ( 胡 宜 昌 等 ，2007; 
许 艺 馨 等 ，2021)。 随 着 干旱 和 水 济 等 极端 事件 的 增加 〈Hirabayashi et al., 2013; 胡 顺 起 等 ， 
2017)， 许 多 植物 将 会 面 对 水 分 资源 分 布 不 均匀 的 异 质 性 环境 ， 并 且 这 种 环境 可 能 对 植物 生 
长 产生 重要 影响 (Easterling et al., 2000)。 由 于 植物 对 干旱 和 水 淹 适 应 机 制 上 的 存在 差别 ， 
可 能 会 改变 植物 对 后 续 极 端 水 分 事件 的 响应 〈( 王 妹 ，2016)。 例 如 ,干旱 下 植物 侧重 提高 根 
冠 比 ， 增 加 根 生物 量 的 策略 (田汉 勤 等 ，2007)， 会 与 水 淹 环 境 下 减少 根部 生物 量 增长 ( 罗 
芳 丽 等 ，2007) 的 策略 相反 。 男 外 ， 植 物 适应 干旱 和 水 淹 的 表现 ， 可 能 取决 于 极端 事件 的 发 
EIF. 有 研究 表明 干旱 和 水 淹 两 种 水 分 胁迫 的 发 生 顺 序 , 对 木 本 植物 生长 与 存活 有 显著 的 
影响 (Miao et al., 2009)， 但 少 有 研究 关注 水 分 供应 时 间 异 质 性 对 外 来 种 和 本 地 种 草本 植物 
BEAR 
v 外 来 种 适应 新 环境 的 机 制 一 直 是 生态 学 研究 的 热点 ( 徐 承 远 等 , 2001; 高 增 祥 等 , 2003). 
- 表 型 可 塑性 在 外 来 种 适应 陌生 环境 中 发 挥 了 重要 作用 OKEE, 2004; BRAMEK, 
2020)。 虽 然 外 来 种 可 能 比 本 地 物种 更 具 可 塑性 〈Wang & Althoff, 2019)， 但 资源 机 遇 假 说 
(Davis et aL, 2000) 或 生态 位 理论 (Shea & Chesson 2002) 认为 ， 外 来 种 需要 比 本 地 种 能 
好 地 利用 资源 才 可 能 在 环境 中 占据 优势 。 然 而 ， 环 境 资源 并 不 是 均匀 的 被 植物 所 利用 ， 资 源 
供应 的 时 间 异 质 性 往往 会 增加 植物 生长 策略 的 不 确定 性 ,例如 ,前 期 优势 生长 的 物种 所 采取 
的 生物 量 分 配 策略 可 能 并 不 适用 于 另 一 种 不 利 环 境 (Auclair, 1993; Miao et al., 2009)。 因 此 ， 
如 果 异 质 环境 干扰 过 大 可 能 更 容易 降低 本 地 种 和 外 来 种 的 表现 ( 潘 玉 梅 等 ，2017)。 故 推测 
外 来 植物 和 本 地 植物 对 水 分 发 生 顺 序 的 响应 ， 采 取 了 以 下 不 同 策略 : 1) 植物 在 恶劣 环境 中 
也 能 更 好 地 维持 生长 ，2) 植物 在 有 利 条 件 下 具有 提高 适应 性 的 表现 ， 例 如 适宜 的 养分 浓度 
能 显著 增加 植物 生物 量 (Milberg et al., 1999); 3) 前 两 种 策略 兼 有 (Richards et al., 2006). 
DEAR, ERREI ERER (Wedelia trilobata) 和 本 地 种 虹 蝶 菊 ( 歼 chinensis) 适应 水 
V 分 时 间 的 异 质 性 研究 表明 ,外 来 种 更 容易 受到 干旱 胁迫 的 不 利 影响 , 但 复 水 后 的 恢复 能 力 明 
= 显 强 于 本 地 种 〈 宋 莉 英 等 ，2009)。 产 生 这 种 差异 的 原因 可 能 与 外 来 种 和 本 地 种 在 不 同 生长 
PT 阶段 对 水 分 的 耐 受 性 有 关 ， 但 相关 问题 未 见 研究 报道 。 
ii 植物 地 上 和 地 下 生物 量 的 分 配 能 反映 对 环境 的 适应 策略 (Weinen 2004; 刘 文 昊 等 , 2020; 
张 彩 霞 等 ，2021)， 但 少 有 在 水 分 时 间 异 质 性 背景 下 ， 研 究 本 地 种 和 外 来 种 地 上 -地 下 生物 量 
的 异 速生 长 关系 。 了 解 它 们 生物 量 分 配方 式 有 利于 分 析 本 地 种 和 外 来 种 对 资源 的 获取 能 
但 这 些 分 配 策略 受到 植株 大 小 的 影响 (Poorter et al., 2015)， 通 常 采用 协 方差 分 析 消 除 个 体 
大 小 的 影响 或 异 速 分 析 不 同 构件 间 生 长 速率 的 差异 , 然而 协 方差 分 析 结 果 与 异 速 分 析 不 一 致 
时 , 往往 认为 异 速 分 析 的 结果 是 植物 真 可 塑性 的 表现 。 据 最 新 研究 认为 异 速 分 析 的 结果 也 可 
能 是 表 观 可 塑性 (Wang & Zhou, 2021)， 对 于 水 分 时 间 异 质 性 处 理 是 否 诱 导 了 外 来 种 和 本 地 
种 生物 量 分 配 上 的 可 塑性 ， 需 要 上 述 分 析 方 法 验证 。 
该 文 基于 干旱 -水 淹 和 水 淹 - 干 旱 处 理 下 植物 一 系列 特征 的 变化 , 采用 协 方差 分 析 和 异 速 
生长 分 析 研 究 了 北美 地 区 4 个 本 地 种 和 4 个 外 来 种 对 不 同 干旱 和 水 淹 发 生 顺 序 的 响应 , 并 试 
图 回答 以 下 问题 : D 水 分 发 生 顺 序 是 否 影响 外 来 种 和 本 地 种 植物 最 终 的 特征 表现 ? 2) 外 来 
种 与 本 地 种 对 水 分 发 生 顺 序 的 响应 是 否 不 同 ?” 其 地 上 和 地 下 生物 量 分 配 之 间 具 有 何 种 关 
系 ? 
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11 研究 材料 
根据 蒙 大 拿 西 部 自然 草地 的 土壤 水 分 条 件 ， 选 择 生长 在 干旱 生境 的 菊 科 植物 ; 斑点 矢 
"EA (Centaurea stoebe ssp. micranthos) MZ ERER CHeterotheca villosa ); 分 布 在 湿润 
生境 的 菊 科 植物 : K (Leucanthemum vulgare). TRTRK A38 (Gaillardia aristata ) PEK 
科 植 物 : 硫 委 陵 菜 (Potentilla recta). WERB (Potentilla arguta); 以 及 生长 在 更 湿润 4 
境 的 层 形 科 植 物 ， 益母草 (Leonurus cardiaca) MER E (Agastache urticifolia) 为 对 象 。 
研究 中 的 8 个 物种 是 相对 于 北美 地 区 的 本 地 种 和 外 来 种 ， 其 中 4 个 本 地 种 包括 多 毛 假 金 菊 、 
ERRAK PRI RE RUNIBOR SEE. 4 个 外 来 种 包括 滨 列 、 斑 点 矢 车 菊 、 益 母 草 和 硫 委 陵 
菜 。 所 有 物种 的 种 子 均 采 集 自 美 国 蒙 大 拿 州 西部 的 天 然 草地 (113°59W, 46°51'N). 
1.2 试验 设计 
试验 在 美国 蒙 大 拿 州 米 苏 拉 市 蒙 大 拿 大 学 的 温室 中 进行 。 温 室温 度 保 持 在 15-30 C, 
大 致 对 应 于 当地 夏天 的 自然 温度 ,光照 充足 。 试验 开始 前 , 将 所 有 物种 的 种 子 种 植 于 塑料 托 


盘 中 。 出 苗 后 一 周 ， 将 幼苗 移植 入 花 贫 ( 宽 7 x 7 cm, 高 20.6 cm)， 每 贫 定 植 1 株 ， 贫 中 填 


满 1:1 花园 土 和 无 菌 的 硅 砂 混合 物 。 保 持 幼苗 在 正常 条 件 下 生长 40 天 ， 在 试验 处 理 前 测量 
每 株 植 物 的 初始 大 小 。 由 于 幼苗 期 的 叶片 大 小 反映 了 植物 获取 光 的 能 力 ， 还 与 叶柄 、 茎 等 支 
撑 结 构 存 在 生物 量 分 配 的 关系 , 因此 本 研究 选择 易 测量 的 最 大 叶片 长 度 作为 其 初始 大 小 〈 王 
tk, 2016). 

试验 采取 裂 区 试验 设计 ， 主 要 因素 为 水 分 顺序 处 理 ， 次 要 因素 为 物种 。 水 分 处 理 包括 
持续 湿润 (对 照 ，CK)、 水 淹 -干旱 (I-D)、 FE -KE (D-D. KE - 干旱 和 干旱 - 水 淹 
处 理 分 为 两 个 阶段 , 干旱 - 水 淹 处 理 为 第 一 阶段 干旱 70 d, 第 二 阶段 水 流 70 d; KE - 干旱 
处 理 为 第 一 阶段 水 淹 70 d， 第 二 阶段 干旱 70 d。 对 照 (CK) 处 理 在 两 个 阶段 均 保 持 持续 湿 
润 。 各 处 理 每 个 物种 20 株 ， 第 一 阶段 结束 后 取 10 株 ， 第 二 阶段 后 取 剩 余 10 株 进行 测定 ， 


最 大 取样 数 为 3 个 处 理 x8 个 物种 x20 株 =480 株 。 


使 用 3 个 大 小 相同 的 水 模 〈 长 x 宽 , 161 x 91.3 em, 高 8.5 cm) 分 别 进行 湿润 、 干 旱 、 水 
渡 处 理 , 水 模 为 底部 具有 网 状 铁丝 结构 的 木 框 ,内 侧 铺 有 一 层 黑 色 塑 料 并 安装 了 排水 管 可 调 
节 水 位 。 进 行 水 潭 处 理 的 水 槽 中 ， 水 深 保 持 在 7 cm， 使 其 处 于 花 盆 土 壤 表面 10 cm UF, 
每 天 浇 水 至 饱和 。 持续 湿润 (CK) 和 干旱 处 理 的 水 槽 中 无 水 , CK 处 理 每 隔 一 天 浇 水 至 饱和 ， 
干旱 处 理 每 周 浇 水 1-2 次 至 饱和 。 
1.3 数据 收集 和 分 析 

测量 所 有 植株 主 茎 长 度 和 存活 叶片 数 , 整 株 分 成 地 上 和 地 下 两 部 分 ,分 别 在 烘箱 中 60 C 
下 干燥 48 h 至 恒 重 并 称 重 。 第 一 阶段 处 理 : 干旱 处 理 组 死亡 11 株 ， 水 淹 处 理 组 死亡 7 株 ， 
CK 处 理 组 死亡 9 株 ， 共 27 株 死 亡 ， 实 际 取样 213 bk; 第 二 阶段 处 理 : 干旱 -水 淹 处 理 组 死 
亡 14 株 ， 水 淹 - 干 旱 处 理 组 死亡 28 株 ，CK 处 理 组 死亡 11 株 ， 共 53 株 死 亡 ， 实 际 取样 187 
株 。 

对 于 某 一 特征 ， 相 对 生长 (Relative growth) 用 以 下 公式 计算 (Wang et al., 2017) : 

RG-(Y-Xy X 

其 中 了 表示 第 三 阶段 处 理 结 束 时 存活 植株 的 特征 平均 值 ,了 为 第 一 阶段 处 理 结束 时 存活 
植株 的 特征 平均 值 。 综 合 相 对 生长 《Composite relative growth, RG) 为 主 茎 长 度 、 叶 片 数 、 
地 上 和 地 下 生物 量 相 对 生长 的 平均 值 (Wang et al., 2017)。 

数据 分 析 使 用 SPSS 20.0 软件 ， 绘 图 使 用 Origin 2018 软件 。 分 析 前 对 所 有 数据 进行 对 
数 转换 ， 使 其 符合 正 态 分 布 和 方差 齐 性 。 采 用 单 因素 协 方差 法 (one-way ANCOVA) 分 析 不 
同 阶段 水 分 处 理 对 外 来 种 和 本 地 种 的 主 茎 长 度 (SL)、 叶 片 数 (LN)、 地 上 (AGB) 生物 量 、 
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地 下 (BGB) 生物 量 、 总 生物 量 CTM) PMRW R/S) 的 影响 以 及 比较 外 来 种 和 本 地 种 
的 差异 ， 协 变量 为 初始 最 大 叶片 长 度 。 使 用 单 因 素 方差 法 Cone-way ANOVA)， 分 析 不 同 水 
分 处 理 对 所 有 植物 或 本 地 种 、 外 来 种 综合 相对 生长 的 影响 。 多 重 比较 采用 最 小 显著 差异 法 
(LSD). 

由 于 植物 存在 异 速 生长 现象 ， 地 上 与 地 下 生物 量 对 环境 因子 的 响应 可 能 是 个 体 大 小 或 
生长 速度 的 影响 (Weiner, 2004)。 因 此 本 研究 还 对 地 上 、 地 下 生物 量 之 间 关 系 进行 了 异 速 分 
析 ， 公 式 如 下 : 

了 = BX" (对 数 化 logY= logB + alogX) 

对 和 7 分 别 代表 地 上 生物 量 和 地 下 生物 量 ,a 是 异 速 指数 ,Bb 是 异 速 常数 (Niklas & Enquist, 
2002)。 将 所 有 物种 的 地 上 和 地 下 生物 量 进行 对 数 转 化 (底数 10)， 使 用 SMATR 软件 中 标 
EANA (GSMA) 估计 其 异 速生 长 关系 〈 朱 强 根 等 ，2013; 陈 国 鹏 等 ，2020)。 计 算 异 速生 
长 表达 式 中 异 速 指数 w， 截 距 B 和 置信 区 间 〈C7D， 检 验 斜 率 o 与 1 之 间 的 显著 性 (P41)， 并 比 
较 不 同 水 分 处 理 下 本 地 种 、 外 来 种 异 速 指数 的 差异 。 


2 结果 与 分 析 


> 2.1 干旱 和 水 淹 发 生 顺序 对 本 地 种 和 外 来 种 生长 的 影响 

去 掉 初始 大 小 的 影响 后 ,水 分 处 理 对 所 有 植物 的 主 茎 长 度 、 叶 片 数 、 总 生物 量 和 根 冠 比 
均 有 显著 影响 ， 水 分 处 理 对 综合 相对 生长 也 有 显著 影响 (P<0.05, K1) EZKE, IHA 
数 、 总 生物 量 、 根 冠 比 和 综合 相对 生长 在 外 来 种 和 本 地 种 之 间 有 显著 差异 (P< 0.05, 表 1)。 

第 一 阶段 处 理 下 ,对 比 水 淹 和 CK ,干旱 显著 降低 了 外 来 种 和 本 地 种 的 总 生物 量 (P < 0.05, 
K2), 不 影响 根 冠 比 。 与 CK 相 比 ， 水 淹 处 理 显著 降低 了 外 来 种 23% 的 总 生物 量 CP < 0.05, 
表 2)， 不 影响 本 地 种 。 干 旱 比 水 淹 更 容易 降低 生物 量 ， 与 CK 相 比 ， 分 别 降低 外 来 种 和 本 
地 种 54% 和 51% 的 总 生物 量 ; 第 二 阶段 处 理 下 ， 与 CK 相 比 ,干旱 -水 淹 显 著 降 低 了 本 地 种 
根 冠 比 CP < 0.05, 3€ 20, 不 影响 其 总 生物 量 ， 却 显著 提高 本 地 种 综合 相对 生长 率 CP < 0.05, 
1)， 三 种 水 分 处 理 对 本 地 种 总 生物 量 没 有 显著 影响 (已 > 0.05)。 与 CK 相 比 , 干旱 -水 淹 
和 水 渡 - 干 旱 处 理 均 显著 降低 了 外 来 种 总 生物 量 (P< 0.05)， 仪 干旱 -水 淹 显 著 降低 了 外 来 种 
根 冠 比 (P< 0.05 )。 
= 第 一 阶段 处 理 下 ,水 淹 处 理 组 的 本 地 种 显著 高 于 外 来 种 34% 的 总 生物 量 (P < 0.05, 表 2)， 
= 本 地 种 在 三 种 水 分 处 理 下 的 根 冠 比 显著 高 于 外 来 种 CP < 0.05, 表 2)。 第 二 阶段 处 理 中 ， 水 
FE 淹 - 干 旱 组 的 本 地 种 显著 高 于 外 来 种 72% 的 总 生物 量 (P< 0.05, 表 2)， 本 地 种 根 冠 比 显著 高 
于 外 来 种 (P< 0.05)， 且 干旱 -水 淹 下 本 地 种 综合 相对 生长 显著 高 于 外 来 种 (P< 0.05 )。 
2.2 干旱 和 水 淹 发 生 顺 序 对 本 地 种 和 外 来 种 异 速 生长 关系 的 影响 

干旱 -水 淹 处 理 显著 降低 了 所 有 植物 的 异 速 指 数 (P < 0.05, 表 3)， 并 表现 出 异 速生 长 ， 
CK 和 水 淹 - 干 旱 表 现 为 等 速生 长 。 所 有 水 分 处 理 下 的 外 来 种 异 速 指数 显著 高 于 本 地 种 (P < 
0.05)， 本 地 种 异 速 指数 与 1.0 有 显著 差异 (P; = 0.027)， 表现 为 异 速生 长 关系 ,而 外 来 种 表 
现 为 等 速生 长 。 对 于 所 有 水 分 处 理 ， 本 地 种 地 上 和 地 下 生物 量 间 的 异 速 生长 指数 为 
0.8132-0.8640， 在 CK 处 理 中 最 大 ， 在 干旱 -水 淹 处 理 中 最 小 ， 均 与 1.0 无 显著 差异 ， 为 等 速 
生长 (P>0.05; 表 3)。 外 来 种 地 上 与 地 下 生物 量 间 的 异 速生 长 指数 为 0.9290-1.1796， 在 水 
淹 - 干 旱 处 理 中 最 大 , 干旱 -水 淹 处 理 中 最 小 ， 水 淹 - 干 旱 下 异 速 指 数 与 1.0 有 显著 差异 (P= 
0.025)， 为 异 速 生长 关系 。 水 淹 - 干 旱 下 外 来 种 的 异 速 指数 显著 大 于 干旱 -水 淹 处 理 组 (P= 
0.032)， 而 干旱 -水 淹 处 理 下 本 地 种 的 异 速 指数 显著 低 于 外 来 种 (P= 0.011)。 


dl 水 分 处 理 、 物 种 背景 及 交互 作用 对 草本 植物 各 特征 的 影响 
Table 1 Effects of water treatment, species background and interaction on herbaceous plant 
characteristics 
协 方差 分 析 方差 分 析 
ANCOVA ANOVA 
变异 来 源 FAK 叶片 数 总 生物 量 根 冠 比 综合 相对 生长 率 
Source of df SL (cm) LN TM Cg) R/S (96) RGc (96) 
variance F P F P F P F P F P 
初始 大 小 
(IS) 1 16.397 <0.001 77.315 <0.001 52.157 <0.001 6.669 0.011 - - 
水 分 处 理 
2 2.838 0.061 3.077 0.049 11.841 «0.001 15.802 <0.001 6.048 0.022 
CWT) 
物种 背景 
(SB) 1 11.339 0.001 47.707  <0.001 9.009 0.003 35.049 «0.001 10.732 0.010 
水 分 处 理 x 
物种 背景 2 2456  Á 0119 5.338 0.006 4.507 0.012 11.98 «9.0001 3.627 0.070 
WT x SB 
注 : 协 方差 分 析 中 协 变量 为 植物 初始 大 小 ,初始 大 小 用 最 大 叶 长 表示 (S); WT: 水 分 处 理 ; SB: 物种 背景 ( 指 
外 来 种 或 本 地 种 ); 加 粗 字 体 表 示 P «0.05. 
Note: In the covariance analysis, the covariable IS the initial size of the plant. IS: the maximum leaf length; WT: 


water treatment; SB: species background (exotic or native species), and bold fonts indicate P « 0.05. 


Table 2 


表 2 


本 地 种 N) 和 外 来 种 (E) 各 生物 量 特征 对 水 分 处 到 


的 响应 


Response of biomass characteristics of native species (N) and exotic species (E) to 


water treatment 
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阶段 物种 或 处 理 总 生物 量 根 冠 比 地 上 生物 量 地 下 生物 县 
Stage Speciesor treatment TM (g) R/S (9) AM (g) BM (g) 

持续 湿润 CK 0.37120.041a 3.16020.293a 0.09420.012a 0.27720.032a 
本 地 种 X «GEI 0.32420.040a 3.21720.288a 0.09320.012a 0.23120.032a 
I 干旱 D 0.182z0.041b 3.219+0.299a 0.046+0.012b 0.136=0.033b 
持续 湿润 CK 0.664+0.035a 2.232+0.122a 0.210+0.013a 0.45420.023a 
外 来 种 王 G1 0.51320.034b 2.30820.121a 0.16520.013b 0.34720.023b 
干旱 D 0.30140.035c 2.36520.124a 0.09220.013c 0.209:0.023c 
持续 湿润 CK 0.49320.056a 5.412+0.679a 0.115+0.021a 0.378+0.039a 
本 地 种 和 水 淹 - 干 时 I-D 0.48420.065a 3.87720.794ab 0.12620.024a 0.357 20.046ab 
I 千 旱 -水 淹 D-I 0.389+0.057a 3.380+0.688b 0.131+0.021a 0.257+0.040b 
SBEGECK 0.84420.058a 3.13620.166a 0.21120.016a 0.63420.044a 
外 来 种 下 水 淹 - 干 时 I-D 0.55920.066b 3.07520.189ab 0.13850.018b 0.42120.050b 
干旱 -水 济 D-I 0.32520.059c 2.70920.171b 0.09620.016b 0.22920.045c 
本 地 种 N 0.59320.0514 3.49720.274A 0.15120.017A 0.44220.038A 

持续 湿润 CK 
外 来 种 下 0.50320.047A 2.01620.252B 0.17020.016A 0.33420.035A 
I KŠ I 本 地 种 N 0.48120.042A 3.40120.274A 0.14220.016A 0.34020.029A 
外 来 种 下 0.35920.038B 2.20520.254B 0.11620.015A 0.24220.027B 
本 地 种 N 0.25720.0264 3.27720.2464 0.07120.0084 0.18620.0204 
Two 外 来 种 工 0.219:0.0244 2.17720.225B 0.068+0.008A 0.151+0.018A 
本 地 种 N 0.69220.0724 5.91520.8004 0.15620.0204 0.53620.055A 

持续 湿润 CK 
外 来 种 下 0.623z0.071A 2.764+0.787B 0.162+0.020A 0.461+0.054A 
I 水 淹 - 干 旱 ID 本 地 种 N 0.656+0.080A 4.09820.324A 0.16520.027A 0.49120.056A 
外 来 种 下 0.382+0.076B 2.630+0.309B 0.10120.0264 0.281 +0.053B 
本 地 种 和 0.42320.056A 4.07320.4904 0.12920.023A 0.29420.036A 

干旱 -水 渡 D-I 

外 来 种 下 0.33520.056A 2.089+0.490B 0.10820.023A 0.22720.036A 


y 


CANCOVA, P< 0.05) . FEL 


Note: Adjust the mean + SE. I mean the first stage, II mean the second stage. Different lowercase letters indicated 


Hs 调整 平均 值 + 标准 误 。I 表示 第 一 阶段 ，[I 表示 第 二 阶段 。 不 同 小 写字 母 表 示 外 来 种 或 本 地 种 在 不 同 水 
分 处 理 间 有 显著 差异 CANCOVA, P « 0.05). ， 不 同 大 写字 母 表 示 相同 水 分 下 外 来 种 和 本 地 种 有 显著 差异 


that the exotic or native species has significant differences among different water treatments (ANCOVA, P « 0.05), 


and different uppercase letters indicate that the same water treatments have significant differences between exotic 


and native species (ANCOVA, P « 0.05). The same below. 
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N. 本 地 种 ; E. 外 来 种 ，CK. 持续 湿润 ，I-D. 水 渡 - 干 旱 ，D-I. P-K CFE). 


不 同 小 写字 母 表示 不 同 水 分 处 到 


显著 差异 (ANOVA, P< 0.05)。 
N. Native species; E. Exotic species; CK. Moderate treatment; I-D. Inundation-drought treatment; D-I. 
Drought-inundation treatment (the same below). Different lowercase letters represent significant differences 
among different water treatments, and different uppercase letters represent significant differences between exotic 
and native species under the same water treatment (ANOVA, P « 0.05). 


图 1 本 地 种 和 外 来 综合 相对 生长 的 平均 值 (+ 标准 误 ) 


EE 间 有 显著 性 差异 ， 不 同 大 写字 母 表示 相同 水 分 处 天 


下 外 来 种 和 本 地 种 有 


对 水 分 处 理 的 响应 


Fig.l Response of mean (+ SE) of composite relative growth of native and exotic species to 
water treatment 


0.5 - 


Lg 地 下 生物 量 Lg BGB 


Lg 地 上 生物 量 Lg AGB 
A. 本 地 种 和 外 来 种 ，B. 本 地 种 ;C. 外 来 种 。 


A. Native and exotic species; B. Native species; C. Exotic species. 


2 不 同 水 分 顺序 处 理 下 本 地 种 、 外 来 种 地 下 (BGB) 地 上 (AGB) 生物 量 的 异 速生 长 
关系 
Fig.2 Allometric growth relationship between aboveground and belowground biomass of 
native and exotic species under different water sequential treatments 
表 3 不 同 水 分 处 理 下 外 来 种 (E〉 和 本 地 种 CN) 对 地 下 -地 上 生物 量 的 异 速 生长 关系 
Table3 Allometric growth of aboveground and underground biomass of exotic(E) and native 
species(N) under different water treatments 


生长 类 
水 分 处 理 样本 数 ou 显著 性 水 平 显著 性 水 平 
物种 决定 系数 00 斜率 ARE o. 型 
. Water Sample Significance Significance 
Species R square Slope (95%C7) Intercept | (9596 CI) Growth 
treatment number level P level P.1 
type 
林地 种 N 92 0.556 «0.001 0.8548(0.7439,0.9823)B 0.3340(0.1859,0.4821) 0.027 A 
AXE - 95 0.867 «0.001 1.0567(0.9803,1.1390)A 0.5043(0.4223,0.5864) 0.148 I 
4 持续 湿润 CK 69 0.733 <0.001 0.8917(0.7864,1.0111)a C0.4257(0.2989,0.5524) 0.073 I 
j 水 淹 - 干 旱 LD 52 0.781 <0.001 1.0168(0.8906,1.1610)a 0.5031(0.3544,0.6517) 0.802 I 
= 干旱 -水 济 D-I 66 0.573 «0.001 0.8500(0.7226,1.0000)b 0.2353(0.0710,0.3996) 0.050 A 
持续 湿润 CK 34 0.609 <0.001 0.8640(0.6910,1.0802)Aa —— 0.4373(0.1844,0.6902) 0.194 I 
本 地 种 N 水 淹 - 干 旱 I-D 25 0.714 <0.001 0.8309(0.6611,1.0443)Aa 0.3327(0.1174,0.5479) 0.108 I 
干旱 -水 济 D-I 33 0.500 «0.001 0.8132(0.6295,1.0505)Ba 0.1731(-0.0918,0.4381) 0.111 I 
持续 湿润 CK 35 0.899 <0.001 1.0078(0.9007,1.1277)Aab | 0.4796(0.3744,0.5848) 0.889 I 
外 来 种 E ”水 淹 - 干 旱 ILD 27 0.879 <0.001 1.1796(1.0229,1.3604)Aa 0.6440(0.4627,0.8252) 0.025 A 
F-K D-II —33 0.776 <0.001 0.9290(0.7819,1.1037)Ab ——0.3393(0.1618,0.5168) 0.392 I 


注 : Pi 表示 和 斜率 与 理论 值 1.0 的 差异 显著 性 , A: 异 速生 长 关系 (P4 «0.050, I: 等 速生 长 关系 CP. > 0.05) 
不 同 小 写字 母 表示 外 来 种 或 本 地 种 在 不 同 水 分 处 理 间 有 显著 差异 CP < 0.05) ， 不 同 大 写字 母 表 示 相 同 水 分 
下 外 来 种 和 本 地 种 有 显著 差异 (P<0.05) 。 


Note: All: indicates All species or treatments. P.; indicates significant difference between the estimated model 


IT 


slope and theoretical value 1.0, A: the allometric relationship (P.1 < 0.05), I: the isometric relationship (P.1 > 0.05). 
Different lowercase letters indicate that the exotic or native species has significant differences among different 
water treatments (P « 0.05), and different uppercase letters indicate that the same water treatments have significant 


differences between exotic and native species (P « 0.05). 


3 讨论 与 结论 


3.1. 不 同 水 分 时 间 异 质 性 处 理 对 外 来 种 和 本 地 种 植物 生长 的 影响 

本 研究 发 现 ， 干 旱 与 水 潭 交 蔡 处 理 能 抑制 外 来 种 早期 和 后 期 的 生长 。 然 而 ， 也 有 研究 
表明 , 连续 的 干旱 和 水 淹 事 件 对 植物 有 促进 表现 , 例如 干旱 和 水 淹 能 激发 生理 上 共用 的 抗 胁 
迫 调节 机 制 CLopez & Kursar, 2003; Xu et al., 20060, 使 大 豆 在 经 历 干 时 后 增强 了 对 水 淹 环 境 
的 耐 受 性 Fuhrmann-Aoyagi et al., 2021 )。 此 外 ， 不 同 水 分 事件 的 发 生 顺 序 能 改变 植物 最 终 
的 生长 表现 , 这 可 能 与 植物 的 耐 旱 或 耐水 淹 的 能 力 有 关 。 因 为 水 淹 和 干旱 发 生 于 植物 的 不 同 
生长 阶段 , 不 同 阶段 下 植物 对 水 淹 和 干旱 的 耐 受 性 不 同 , 例如 本 研究 中 草本 植物 对 早期 水 淹 
的 耐 受 性 强 于 干旱 ,并 且 早 期 干旱 会 限制 植物 生物 量 的 积累 , 导致 植物 后 期 的 生长 相对 明显 。 
以 上 结论 表明 植物 在 响应 连续 不 同 胁 迫 时 (如 干旱 和 水 淹 ), 需要 考虑 极端 事件 的 发 生 硕 序 。 

干旱 -水 淹 提 高 植物 生长 潜力 的 机 制 ， 也 体现 在 干旱 后 复 水 的 研究 中 ， 即 复 水 的 补偿 效 
应 ,使 植物 能 在 补水 后 一 定 程度 上 能 修复 损伤 组 织 ( 周 雪 英 和 邓 西 平 ,2007; 张 文 娥 等 ,2020)。 
此 外 ,一定 程 度 的 干旱 或 水 淹 会 使 植物 产生 胁迫 记忆 或 启动 效应 (Tombesi et al., 2018; 
Turgut-Kara et al., 2020)， 增 强 植物 对 干旱 或 水 淹 胁 迫 的 耐 受 性 (Ramirez et al., 20150. A% 
究 发 现 早 期 干旱 能 提高 植物 后 期 水 淹 环 境 的 生物 量 生 长 (Wang & Zhou, 2021)， 意 味 着 早期 
干旱 能 提高 了 植物 对 后 期 水 淹 的 耐 受 性 。 在 另 一 项 研究 中 , 早期 水 淹 也 可 以 提高 植物 在 后 期 
干旱 下 的 生长 (Elcan & Pezeshki, 2002)， 说 明 早期 水 淹 能 提高 植物 对 干旱 的 耐 受 性 。 然 而 ， 
本 研究 却 并 未 发 现 水 渡 - 干 旱 处理 的 有 利 影响 ， 可 能 是 后 期 干旱 抑制 了 植物 的 生长 ， 从 而 掩 
盖 了 早期 水 济 的 促进 作用 。 
3.2 外 来 种 和 本 地 种 植物 地 上 -地 下 生物 量 间 的 关系 
研究 认为 异 速生 长 关系 与 植物 物种 种 类 无 关 (Niklas, 2004; 毛 圆 圆 等 ，2020)。 然 而 ， 
本 研究 中 对 于 所 有 本 地 种 的 地 上 -地 下 生物 量 的 异 速生 长 关系 与 外 来 种 不 同 ， 这 可 能 是 水 分 
时 间 异 质 性 处 理 改变 了 植物 的 异 速 生长 关系 。 根据 最 优 分 配 理 论 认为 , 当 水 分 成 为 环境 主要 
限制 因子 时 ， 植 物 会 将 更 多 生物 量 分 配给 根系 〈 范 高 华 等 ，2017)。 然 而 ， 由 早期 干旱 促进 
的 根系 生物 量 分 配 ， 可 能 不 适应 后 期 的 水 淹 环 境 ， 由 早期 水 淹 抑 制 的 根系 生长 ， 在 后 期 干旱 
中 可 能 得 到 更 多 的 生物 量 分 配 。 因此, 本 地 种 和 外 来 种 需要 抉择 将 环境 资源 投资 于 地 上 还 是 
地 下 部 分 更 有 利于 后 期 的 生长 。 本 研究 发 现 ， 在 干旱 -水 淹 条 件 下 本 地 种 比 外 来 种 更 倾向 于 
地 上 生物 量 的 分 配 , 或 外 来 种 比 本 地 种 更 倾向 地 下 生物 量 的 分 配 。 此 外 ,中国 北方 6 种 不 同 
类 型 的 草原 植物 地 上 和 地 下 生物 量 的 分 配 关 系 ， 表 现 为 等 速生 长 〈Yang etal., 2010)。 与 本 
研究 中 本 地 种 的 结果 一 致 ， 但 水 济 - 干 旱 下 外 来 种 表现 为 异 速生 长 关系 ， 表 明 外 来 种 可 能 有 具 
有 较 强 的 表 型 可 塑性 来 响应 水 分 异 质 性 的 环境 。 
3.3 协 方 差分 析 与 异 速 分 析 结 果 反 映 的 植物 可 塑性 
生物 量 分 配 的 可 塑性 分 析 中 ， 一 般 认 为 环境 影响 植物 生物 量 分 配 的 可 塑性 若 受 到 植株 
大 小 的 影响 ,被 认为 是 表 观 可 塑性 ; 而 植物 构件 间 异 速 关系 的 可 塑 ， 由 于 去 了 除 个 体 大 小 的 
影响 , 被 认为 是 真正 的 可 塑 (Weiner, 2004)。 若 同时 用 协 方差 和 有 异 速生 长 两 种 方法 进行 分 析 ， 
产生 的 结果 不 一 致 时 ,通常 以 异 速 分 析 来 解释 植物 生物 量 分 配 的 变化 。 但 基于 多 个 生长 阶段 
的 异 速 分 析 也 可 能 有 不 同 的 分 配方 式 ， 因 为 构件 间 的 异 速 关系 也 会 随 生 长 阶段 而 变化 (Li et 
al., 2013; Wang & Zhou, 2021)。 因 此 ， 异 速 关 系 的 可 塑 是 表 观 可 塑 的 结论 也 更 有 利于 解释 异 
速 分 析 结 果 与 协 方差 分 析 结 果 不 一 致 的 问题 (Wang & Zhou, 2021). 

本 研究 发 现 ， 干 旱 -水 淹 降 低 草本 植物 的 根 生物 量 和 根 冠 比 ， 以 及 地 下 -地 上 生物 量 关 系 
的 异 速 指数 ， 而 水 淹 - 干 星 对 两 种 特征 没有 影响 ， 表 明 协 方差 分 析 与 异 速 分 析 结 果 相 一 致 。 
基于 “ 异 速 关系 的 可 塑 是 表 观 可 塑 ” 的 假设 ， 则 说 明 干 旱 -水 淹 处 理 既 诱导 了 生物 量 分 配 的 
表 观 可 塑 ， 又 造成 植物 的 个 体 大 小 和 生长 阶段 的 差异 。 即 诱导 了 其 真正 的 可 塑 ， 又 导致 了 生 
物 量 分 配 策略 的 变化 。 相 比 之 下 ， 水 淹 - 干 旱 处 理 中 早期 水 淹 对 植物 的 不 利 影响 不 随 生长 阶 
段 而 变化 ， 而 植物 对 后 期 干旱 则 表现 出 稳定 的 生物 量 分 配 。 


3.4 本 地 种 与 外 来 种 表 型 可 塑性 的 差异 

外 来 种 可 以 通过 表 型 可 塑性 来 提高 在 陌生 环境 中 的 适合 度 ， 因 此 外 来 种 的 可 塑性 比 本 
地 种 更 强 〈 陆 霞 梅 等 ，2007; Kettenring et al., 2016); 但 也 存在 不 一 致 的 看 法 (Funk, 2008; 
Hulme, 2008 )。 本 研究 结果 表明 ， 外 来 种 对 水 分 时 间 异 质 性 处 理 的 适应 性 不 如 本 地 种 ， 且 早 
期 干旱 比 水 淹 对 外 来 种 的 不 利 影响 更 大 。 另 外, 外 来 种 与 本 地 种 对 水 分 发 生 顺 序 的 响应 存在 
差异 , 表现 在 不 利 环境 下 外 来 种 总 生物 量 容易 被 降低 , 但 在 对 照 处 理 下 具有 较 高 的 生物 量 表 
现 ， 可 能 反映 了 其 “部 分 优胜 (Master-of-some )” 的 策略 ， 即 在 适宜 环境 下 发 挥 最 大 生长 潜 
力 ,在 不 利 环 境 下 的 生物 量 却 容易 被 降低 《Kaufman & Smouse 2001)。 由 于 对 照 处 理 的 环境 
条 件 还 不 够 优越 , 可 能 未 能 发 挥 出 外 来 种 真正 的 生长 潜力 。 mi ! 具 有 较 高 的 根 冠 
比 , 且 在 两 种 水 分 时 间 异 质 性 处 理 下 保持 较 高 的 总 生物 量 , 说 明 本 地 种 维持 表 型 稳定 的 能 力 
较 强 ， 可 能 是 一 种 “通才 (Jack-of-all-trade ) ”的 策略 (Richards et al., 2006)， 即 在 更 好 的 环 
境 下 表现 适中 ， 但 不 容易 在 恶劣 的 环境 中 有 被 降低 的 表现 。 
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